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V�U[2VJ)VKE ET�UU U)EVK�2 K2 VJ) ��WVJ)T2 �E)C2 �CTK)F
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6J) ���)EVK�) �H VJ) RT)U)2V UVWF[ KU V� SWC2VKH[ VJ)
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C2F UW��U)CU�2C? VK1) UEC?)UZ
����IS�M� ��c �����c�
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,C2WCT[ N���I C V�VC? �H NN�> FKUET)V) �CV)T UC1R?)U �)T) E�??)EV)F
CV VJ) ��2: 6)T1 'E�?�:KEC? 4)U)CTEJ ��6'4� UVCVK�2U P C2F '
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�K�?�:KEC? RCTC1)V)TU T)?CV)F V� RJ[V�R?C2�V�2 )E�U[UV)1 F[�
2C1KEUZ �VC P KU C UJC??�� 2)CTUJ�T) UVCVK�2 ��c` 1�I �JK?) �VC ' KU
C UK:2K�EC2V?[ F))R)T ��@�> 1� C2F 1�T) )�R�U)F UVCVK�2 ?�ECV)F
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�?V)TU C2F )�VTCEV)F K2 A 1? �>3 CE)V�2) H�T @� J K2 VJ) FCT� CV
�@>��Z �K:1)2V U)RCTCVK�2 �CU CEJK)�)F �KVJ VJ) CKF �H C *KVCEJK
��b@>>O RW1R C2F C2 ���@`> �8L8+� �CTKC�?) �C�)?)2:VJ
F)V)EV�T ��Ab 21� )SWKRR)F �KVJ C 9CV)TU 4)U�?�) �N� E�?W12
�AZ� � A>> 11� ` �1�Z �)C� KF)2VKVK)U �H C?:C? )�VTCEVU �)T)
F)V)T1K2)F �[ E�1RCTK2: VJ)KT T)V)2VK�2 VK1)U �KVJ RWT) RK:1)2V
UVC2FCTFUZ �K:1)2V FCVC �)T) WU)F V� )UVK1CV) RJ[V�R?C2�V�2
UVC2FK2: ET�R ��J? �� U)) 6C�?) N H�T U[1��?U C2F C��T)�KCVK�2U�
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C?:C? :T�WRU� H�T )�C1R?)I C??��C2VJK2 KU C UR)EK�E 1CT�)T H�T
ET[RV�RJ[V)U ��K)U�)U C2F <TCC[ N��A�Z (T�1 VJ) E?CUU�UR)EK�E
���A � ��ECVK�2 �H �6'4 UC1R?K2: UVCVK�2U P �b���bZ�`��I
b��>AZ@c�9� C2F ' �b����Z�>��I b��>@Z�A�9� �KVJ T)UR)EV V� �C?1)T
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�'�)TKVV )V C?Z N��>� �?CWUVT)7 )V C?Z N��c�Z
�WTHCE) C2F K2��CV)T RJ�V�U[2VJ)VKEC??[ C�CK?C�?)
TCFKCVK�2 ��O4� 1)CUWT)1)2VU
/)VJ�FU H�T UWTHCE) C2F K2��CV)T �O4 ��>>�c>> 21� 1)CUWT)�
1)2VU 1CF) FWTK2: VJ) VJT)) U)CU�2U CT) F)VCK?)F K2 /�?K2) C2F
�T)7 M)?K2 �N��c�Z �O4 1)CUWT)1)2VU �)T) R)TH�T1)F WUK2: C2 K2�
�CV)T �K���T �+�N�>�O SWC2VW1 UEC?CT KTTCFKC2E) U)2U�T C2F C2
KF)2VKEC? T)H)T)2E) U)2U�TZ +2V)TEC?K�TCVK�2 �H VJ) U)2U�TU �)V�))2
[)CTU UJ��)F C FK�)T)2E) �HYN3Z +2��CV)T C2F T)H)T)2E) ?K:JV FCVC
�)T) WU)F V� EC?EW?CV) VJ) CVV)2WCVK�2 E�)�EK)2V H�T F��2�)??K2:
�O4 .�F��O4I ��� C2F VJ) R)TE)2V �O4 CV )CEJ UC1R?K2: F)RVJI
�JKEJ �CU CUUW1)F 2�V V� EJC2:) ��)T VJ) E�WTU) �H C FC[Z (�T C??
A [)CTUI UC1R?K2: �CU E�2FWEV)F �KVJK2 @ J �H ?�EC? U�?CT 2��2Z
�TK1CT[ RT�FWEVK�2 EC?EW?CVK�2U
'UVK1CV)U �H �< ���C RTK1CT[ RT�FWEVK�2 TCV)U �)T) F)TK�)F HT�1
RJ�V�U[2VJ)UKU�KTTCFKC2E) ���� � T)?CVK�2UJKRU 1)CUWT)F H�T c`b
FKUET)V) �CV)T UC1R?)UZ 6J) ��� RT�E)FWT)U CT) HWTVJ)T F)VCK?)F K2
/�?K2) C2F �T)7 M)?K2 �N��c�Z 0�2�?K2)CT EWT�) �VU H�T ��� FCVC �)T)
EC?EW?CV)F WUK2: VJ) �K1R?)� 1)VJ�F �H �CE)EK C2F �CEJ)TKU �N����Z
�WT�)��VVK2: C2C?[U)U C??��)F H�T F)TK�CVK�2 �H RJ�V�U[2VJ)VKE
J�NRCTC1)V)TUI K2E?WFK2: �1C� �1: � 1: �J?
�N �I VJ) ?K:JV�
U�NUCVWTCV)F RJ�V�U[2VJ)VKE R�V)2VKC?I �� ��1�? SWC2VC 1
�@ �I C2
)UVK1CV) �H VJ) 1K2K1W1 KTTCFKC2E) T)SWKT)F V� UCVWTCV) RJ�V��
J�N U�N��NU[2VJ)UKUI � .1: � 1: �J?�N ��1�? SWC2VC 1�@ �I VJ) ?K:JV�
J�N?K1KV)F RJ�V�U[2VJ)VKE )�EK)2E[I � .1: � 1: �J?�N ��1�?
1�@ U�N��NSWC2VC �I VJ) )�EK)2E[ �H RJ�V�K2JK�KVK�2I C2F �V
U�N��1�? SWC2VC 1�@ �I VJ) KTTCFKC2E) VJT)UJ�?F H�T VJ) �2U)V �H
RJ�V�K2JK�KVK�2Z
+2 CFFKVK�2 V� 1)CUWTK2: VJ) ��K2UVC2VC2)�WUDD ��� RCTC1)V)TUI
�))�?[ F)V)T1K2CVK�2U �)T) 1CF) �H VJ) FK)? R)TK�FKEKV[ �A�J T)U�
�?WVK�2� H�T )CEJ ��� RCTC1)V)T H�T UC1R?)U E�??)EV)F HT�1 ��VJ
VJ) UWTHCE) C2F �J? � 1C�K1W1Z 6J)U) FK)? UVWFK)U �)T) WU)F V�
E�TT)EV VJ) K2UVC2VC2)�WU 1)CUWT)1)2VU H�T VK1) �H FC[ C2F K2�
ET)CU) VJ) CEEWTCE[ �H )UVK1CV)U �H �< ���C FCK?[ RTK1CT[ RT�FWEVK�2
�/�?K2) C2F �T)7 M)?K2 N��c�Z 6J) T)UW?VK2: ��� RCTC1)V)TU F)V)T�
1K2)F H�T )�)T[ @�J K2V)T�C? ��)T VJ) FC[ �)T) E�1�K2)F �KVJ
1�F)?)F E?)CT�U�[ �O4 ��� �5Z O2V�K2)I CEE�TFK2: V� /�T)? N��N�
H�T EC?EW?CVK2: RTK1CT[ RT�FWEVK�2Z
�TK1CT[ RT�FWEVK�2 �CU EC?EW?CV)F CV )CEJ F)RVJ CV @�J K2V)T�
�C?U ��)T VJ) FC[ .���I ��� WUK2: VJ) J[R)T��?KE VC2:)2V 1�F)? �H
�?CVV C2F �C??):�U �N��>�I UWEJ VJCV�
�O4��� ��
���� �� � �1C���� �� � VC2J �N�K���� ��
�J)2 �O4 ��I ��I VJ) 1)CUWT)F K2V):TCV)F �< ���C KTTCFKC2E) H�T )CEJ
@�J K2V)T�C?I �CU ?)UU VJC2 �V��I �� C2F
�O4��� ��
���� �� � �1C���� �� � VC2J K���� ��
� )�R�����O4��� ���KV��� ���� �@�
�J)2 �O4 ��I �� �CU :T)CV)T VJC2 �V��I �� �0)C?) C2F 4KEJ)TU�2
N��c�Z 5CK?[ TCV)U �H �< ���C RT�FWEVK�2 �)T) E�1RWV)F CU VJ) UW1
�H VJ) N@ FCK?[ @�J K2V)T�C?UZ
'UVK1CV)U �H UCV)??KV)�F)TK�)F �K�1CUU C2F RTK1CT[ RT�FWEVK�KV[
�CV)??KV)�F)TK�)F �K�1CUU �L� �CU )UVK1CV)F K2 V�� �C[U� �N� �[
K2V):TCVK�2 V� VJ) F)RVJ �H VJ) �TUV CVV)2WCVK�2 ?)2:VJ ���NRCT� L<�I
C2F �@� �[ F)RVJ��)K:JVK2: �J? � K2 VJ) WRR)T �CV)T E�?W12 CE�
E�TFK2: V� ��TF�2 C2F �?CT� �N��>�I �J)T)Z � ���� C ���FM>��O6 � Z � �A�C ���FM>
C2F  � � 
C ��� � )�R � @�F��O4� ��FM ���
>
�J)T) ���� KU VJ) )�R�2)2VKC? �)K:JVK2: HW2EVK�2 VJCV CEE�W2VU H�T
CTTK�K2: KTTCFKC2E) JC�K2: �))2 CVV)2WCV)F FK�)T)2VKC??[ �KVJ )CEJ
F)RVJ V� VJ) �TUV �RVKEC? F)RVJ ��� C2F T)VWT2)F V� VJ) UWTHCE) �[ VJ)
UC1) HCEV�T �PW�CVC )V C?Z N��`�Z �TK1CT[ RT�FWEVK�2 �CU UK1K?CT?[
K2V):TCV)F V� VJ) � �N ��<� �KVJ )UVK1CV)U �H VJ) UCV)??KV)�F)TK�)FRCT
RTK1CT[ RT�FWEVK�2 ���O6� EC?EW?CV)F K2 VJ) UC1) 1C22)T CU L�O6
�[ E�1�K2K2: 'SUZ N C2F @ K2 'SZ A C2F T)R?CEK2: L��� �KVJ ���I ��Z
����M�� ��c cS�����S��
5WTK2: VJ) URTK2:U C2F UW11)TU �H N��N�N���I �CU) N
�CV)TU F�1K2CV)F VJ) UJC??�� �c> 1� 2)CTUJ�T) E�CUVC?
�CV)TU ?�ECV)F K2 �C?1)T PCUK2 ��VC P� C2F VJ) F))R)T
� @>> 1� �CV)TU ?�ECV)F K2 VJ) �)T?CEJ) �VTCKV ��VC '�
�(K:Z N�Z (T�1 @@A RT��?)U E�??)EV)F FWTK2: VJKU UVWF[I �)
F)V)T1K2)F VJCV ��3 �H VJ) RT��?)U SWC?K�)F CU �CU) N
�CV)TUI �[ E�1RCTK2: VJ) K2V):TCV)F �CV)T E�?W12 �J? �
�1:1�@� �KVJ T)UR)EV V� VJ) N3 ?K:JV �(K:Z @�Z 6J) ?CE� �H
TK�)T K2RWV K2 VJKU CT)C KU C ?K�)?[ T)CU�2�J[�CU) N�CV)TU
�)T) RT)�C?)2VZ �CU) @ �CV)TU �)T) )�KF)2V K2 Nb3 �H VJ)
RT��?)UZ 6J) F)UK:2CVK�2 �H �CU) @ �CV)TU �CU JK:J?[
E�TT)?CV)F �KVJ VJ) RT)U)2E) �H C ?)2U �H ?���UC?K2KV[
UWTHCE) �CV)TU CTKUK2: HT�11)?VK2: :?CEKC? KE)Z 6J) )�V)2V
�H :?CEKC? KE) 1)?V K2 VJ) T):K�2 �CTK)F HT�1 [)CT V� [)CT
�WV KVU K2�W)2E) �2 2)CT�UWTHCE) UC?K2KV[ JCU �))2 F)V)EV)F
?�EC??[ CU HCT CU b>��> �1 ��UJ�T) �/�?K2) )V C?ZI K2
RT)UU� �T)7 M)?K2 )V C?ZI K2 RT)UU�Z 6J) E?�WFK2)UU �H VJ)
UWTHCE) �CV)TU FW) V� :?CEKC? ��WT UK:2K�EC2V?[ K2ET)CU)F
VJ) CVV)2WCVK�2 �H ?K:JV K2 VJ) �CV)T E�?W12Z *��)�)TI CU
:?CEKC? ��WT U)FK1)2V)F �WV �H VJ) UWTHCE) �CV)TUI �CU) +
E�2FKVK�2U SWKE�?[ T)VWT2)FZ
           
 
  
             
             
             
         
      
        
           
        
             
           
        
            
           
        
           
         
            
           
           
           
       
        
           
        
           
      
          
                
            
            
              
               
          
             


























N 2 (mg mo3)






















���A c �RVKEC? �CV)T V[R)U CV UVCVK�2U P C2F ' HT�1 �?CWUVT)7 )V C?Z
�N��c�Z �?�V �H 1)C2 �J? � �KVJK2 VJ) )WRJ�VKE M�2) ��)� �)TUWU �)
F)RVJZ 6J) ?K2) .?�:N>��J? �� � �@Z�> �?�:N>��)�� � AZ�>� KU :K�)2 �[
/�T)? �N���� CU C ETKV)TK�2 V� FK�)T)2VKCV) �CU) N �CV)TU �S���� ���P ��
��<P� HT�1 �CU) @ �CV)TU ��P�� ���P �� ��<P�
�J? � FKUVTK�WVK�2 C2F �RVKEC? F)RVJU
6J) V)1R�TC? �CTKC�K?KV[ K2 VJ) �)TVKEC? FKUVTK�WVK�2 �H
�J? � C2F KVU K2�W)2E) �2 �RVKEC? F)RVJU CT) K??WUVTCV)F K2
(K:Z AZ 6J) F)RVJ�F)R)2F)2V �CTKCVK�2U K2 �K�1CUU C2F
�RVKEC? F)RVJU H�T �VC P C2F �VC ' CT) :K�)2 K2 VJ) �TUV
C2F VJKTF T�� �H RC2)?U �H (K:Z AZ (�T E�1RCTKU�2I VJ)
�RVKEC? F)RVJ�F)R)2F)2V FKUVTK�WVK�2U �H �J? � CT) UJ��2
K2 VJ) U)E�2F C2F H�WTVJ T�� �H RC2)?UZ �2 VK1) UEC?)U CU
UJ�TV CU C H)� FC[UI VJ)T) CT) U)�)TC?�H�?F EJC2:)U K2 L6I
�KVJ E�TT)UR�2FK2: K1RCEVU �2 VJ) �CV)T E�?W12 �RVKEC?
F)RVJUZ 9CV)T E�?W12 �J? � �L6� �CTK)F �[ 1�T) VJC2 A
�TF)TU �H 1C:2KVWF)I �KVJ �C?W)U TC2:K2: HT�1 >ZA V�
1�T) VJC2 �`> 1: �J? � 1�@Z 6J) F)RVJ �H VJ) )WRJ�VKE
M�2) �CTK)F �[ N �TF)T �H 1C:2KVWF)I �KVJ VJ) >ZN3 �O4
F)RVJ TC2:K2: HT�1 N> V� �N>> 1 �(K:Z A�Z �)2)TC??[I VJ)
�CTKC�K?KV[ �CU CU :T)CV �T :T)CV)T �KVJK2 C [)CT CU �)�
V�))2 [)CTU �/�?K2) C2F �T)7 M)?K2 N��b�Z
�CT:) EJC2:)U K2 �J? � �)TVKEC? FKUVTK�WVK�2 �EEWTT)F
�2 UJ�TV VK1) UEC?)UZ �2) )�C1R?) �CU CV �VC ' K2
5)E)1�)T N��N �J)2 VJ)T) �)T) VJT)) FKUVK2EV )RKU�F)U
�H )?)�CV)F �J? � �KVJK2 C UK2:?) 1�2VJZ +2 VJ) �TUV
)�)2VI JK:J �K�1CUU E�2E)2VTCVK�2U �)T) ��U)T�)F
VJT�W:J�WV VJ) RJ�VKE M�2)Z +2 VJ) U)E�2F )�)2VI �J? �
���A � �J? � CU C HW2EVK�2 �H F)RVJ �1� C2F CU C HW2EVK�2 �H �RVKEC?
F)RVJ .�F��O4I �M��� H�T UVCVK�2U P C2F ' HT�1 5)E)1�)T N��N V�
()�TWCT[ N���Z �J? � UEC?) H�T VJ) N��@�N��� U)CU�2U KU >�A 1:
�J? � 1�AI �KVJ VJ) UEC?) H�T VJ) N��N�N��@ U)CU�2 TC2:K2: HT�1 > V�
` 1: �J? � 1�AZ +2E?WF)F K2 VJ) C��PS ��<P�� H�T )CEJ UVCVK�2 CT) VJ)
F)RVJU �H VJ) WRR)T CVV)2WCVK�2 ?)2:VJ ����� E���P ��<P�� C2F >ZN3
�O4 ?K:JV ?)�)? ����< E���P ��<P��Z 6J) RT)U)2E) �H KE) KU K2FKECV)F �[
���b�P� ��S� �N��A�N����
           
   
 
        
    
 
      
         
        
       
          
       
          
          
      
       
           
      
           
         
         
      
           
           
           





         
           
        
         
         
         
        
   
 




        
 
 





        
 
 
        
       
         
       
           
           
    
 
    
        
       
           
           
         
   
 
      
 
         
       
     




   
     
 
   
 
         
         
          
   
 




       
         
        
  
            
          
      
 
    
           
            
       
         
         




     
   
 
   
 
 
        
        
            
          
        
       
 
  
        
     
 
 
    
 
   
    
 
   
   
           





        
        
































o 100 200 300
Total Water Column Chi S! (mg m-2)
r2=O.62; m=O.085; b=O.573
01S!!:!::.:....-.:..-------------'
o 100 200 300
Total Water Column Chi § (mg m-2)
�CU )?)�CV)F �KVJK2 VJ) WRR)T N> 1 C2FI �H VJKUI C��WV
JC?H �CU �)?�� ��NRCTZ +2 VJ) VJKTF )�)2VI VJ) 1C��TKV[ �H
�J? � �CU �)?�� ��NRCTZ (T�1 C UCV)??KV) R)TUR)EVK�)I VJ)
�TUV V�� )�)2VU ��W?F CRR)CT �KVJ UK1K?CT K2V)2UKV[ K2
T)1�V)?[ U)2U)F K1C:)UI �JK?) VJ) UK:2K�EC2E) �H VJ)
VJKTF )�)2V 1C[ �) W2F)T)UVK1CV)FZ �K1K?CT EJC2:)U
�EEWTT)F CV �VC P FWTK2: VJ) K2KVKCVK�2 �H VJ) ?CT:)
�?��1 �N��N�N��@� C2F FWTK2: VJ) K2ET)CU)F �K�1CUU
UK:2C?U K2 N��@�N��A C2F N��A�N��� �(K:Z A�Z 9KVJ C?? �H
VJ)U) )�)2VUI VJ) 1C��TKV[ �H VJ) �J? � �CU UW��UWTHCE)
C2F �)?�� VJ) �TUV �RVKEC? F)RVJZ
�2) CUUW1RVK�2 E�11�2?[ 1CF) K2 UCV)??KV) �E)C2�
�:TCRJ[ KU VJCV VJ) C1�W2V �H �J? �KVJK2 VJ) �TUV CV�
V)2WCVK�2 ?)2:VJ �L<� CRRT��K1CV)U V� UCV)??KV)��)K:JV)F
)UVK1CV)U �H �J? � K2 VJ) WRR)T �CV)T E�?W12 �EHZ <KT�
N���� /��?)[ N����Z 6J) UCV)??KV)��CU)F )UVK1CV) �H �J? �
�L�O6I 'SZ A� KU )�R�2)2VKC??[ �)K:JV)F V� CEE�W2V H�T
CTTK�K2: KTTCFKC2E) JC�K2: �))2 CVV)2WCV)F FK�)T)2V?[
�KVJ )CEJ F)RVJ V� VJ) �TUV �RVKEC? F)RVJ ��� C2F T)VWT2)F
V� VJ) UWTHCE) �[ VJ) UC1) HCEV�T �PW�CVC )V C?Z N��`�Z
6J) T)UW?VU �H C V)UV �H VJKU CUUW1RVK�2 CT) RT)U)2V)F K2
(K:Z �OZ +2 URKV) �H C2 )�E)??)2V E�TT)?CVK�2 �)V�))2 L<
C2FL�O6 �S
@ � >Z�`�I �) F)V)T1K2)F VJCV ?)UU VJC2 JC?H �H
VJ) �J? ��KVJK2 VJ) �TUV �RVKEC? F)RVJ ��W?F �) RT)FKEV)F
�[ UCV)??KV)��)K:JV)F )UVK1CV)UZ �2 C�)TC:)I `c3 �H VJ)
K2V):TCV)F �J? � 1)CUWT)F �KVJK2 VJ) �TUV �RVKEC? F)RVJ
�CU W2CEE�W2V)F H�T K2 VJ) UCV)??KV)��)K:JV)F �J? � )U�
VK1CV)UZ 0)�VI �) V)UV)F VJ) E�11�2 CUUW1RVK�2U VJCV C
��)F T)?CVK�2UJKR )�KUVU �)V�))2 V�VC? �CV)T E�?W12 �J?
� �L6� C2F L< �(K:Z �P� C2F �)V�))2 L6 C2F L�O6
�(K:Z ���Z +2 CRRT��K1CV)?[ V���VJKTFU �H VJ) 1)CUWT)�
1)2VUI L6 E�W?F �) RT)FKEV)F HT�1 ��VJ L�O6 C2F L<Z
�2 C�)TC:)I L< �CU @>3 �H VJ) V�VC? K2V):TCV)F �J? �
�JK?) L�O6 �CU �Z`3Z 6J) �)UV C:T))1)2V H�T ��VJ T)�
?CVK�2UJKRU �EEWTT)F CV ?��)T �J? � E�2E)2VTCVK�2UZ
O1C��T ���)EVK�) �H UCV)??KV) ��U)T�CVK�2U KU V� RT)FKEV
RTK1CT[ RT�FWEVK�2 HT�1 �2��?)F:) �H UWTHCE) TCFKCVK�2
C2F VJ) FKUVTK�WVK�2 �H �J? � K2 VJ) �CV)T E�?W12Z 6J)U)
T)?CVK�2UJKRU H�T VJ) RT)U)2V FCVC U)V CT) :K�)2 K2 (K:Z `Z
O HCKT?[ UVT�2: E�TT)?CVK�2 �S@ � >Z�>� )�KUV)F �)V�))2
VJ) 1)CUWT)F V�VC? K2V):TCV)F �K�1CUU �L6� C2F 1)C�
UWT)F RTK1CT[ RT�FWEVK�KV[ ��6� H�T C?? [)CTULUVCVK�2U
�(K:Z `O� /�?K2) C2F �T)7 M)?K2 N��b�Z 6J) JK:J TC2:) K2
VJ) FCVC KU C T)�)EVK�2 �H VJ) FK�)TUKV[ �H �CV)T V[R)U
��U)T�C�?) K2 E�CUVC? �CV)TU �H VJ) ��WVJ)T2 �E)C2Z 6J)
1)C2 TCVK� �H �6�L6 H�T VJ) �CV)T E�?W12 �@` 1:� FC[
�N
1:�J? ��N� �CU :)2)TC??[ )�E))F)F FWTK2: R)TK�FU �H ?��
?K:JV CVV)2WCVK�2I �KVJ ?��)T �C?W)U CVVTK�WVC�?) V�
�?��1 R)TK�FU C2F JK:J)T CVV)2WCVK�2Z
6J) T)?CVK�2UJKR �)V�))2 �< C2F L< �(K:Z `P� �CU
1WEJ �)C�)T VJC2 VJCV H�T �6 C2F L6I �KVJ L<
RT)FKEVK2: �2?[ `c3 �H VJ) �CTKC2E) K2 �<Z �CV)??KV)�
�)K:JV)F �J? � UK1K?CT?[ RT)FKEV)F VJ) 1)CUWT)F �< ���C
RTK1CT[ RT�FWEVK�2 K2 �2?[ JC?H �H VJ) FCVCI �KVJ C2
C�)TC:) TCVK� �H ��O6�L�O6 �H @N> 1:� FC[
�N 1:�J? ��N
�(K:Z `��Z 6J)U) T)UW?VU UW::)UV �J?�UR)EK�E RT�FWEVK�2
�C?W)U JC�) C JK:J)T �CTKC2E) K2 VJ) UWTHCE) �CV)TU
�K)�)F �[ �E)C2 E�?�T UCV)??KV)U VJC2 VJT�W:J�WV VJ)
�CV)T E�?W12Z
���A 3 ��1RCTKU�2 �H �J? � �K�1CUU �KVJK2 T VJ) �TUV CVV)2WCVK�2
?)2:VJ �L<� �)TUWU VJ) UCV)??KV)��)K:JV)F F)RVJ �L�O6�I � VJ) V�VC?
�CV)T E�?W12 �L6� �)TUWU L<I C2F . L6 �)TUWU L�O6Z �?�R) ��� C2F
K2V)TE)RV ��� RCTC1)V)TU HT�1 VJ) �)UV��V ?K2) CT) K2E?WF)FZ 5CVC CT)
HT�1 UVCVK�2U P C2F ' H�T C?? VJT)) U)CU�2U �< � @@A�
6J) ?�� ��)TC?? RT)FKEVC�K?KV[ �H RTK1CT[ RT�FWEVK�2
HT�1 �J? � )UVK1CV)U �(K:Z `�� �CU ?CT:)?[ CVVTK�WV)F
V� VJ) W2F)T?[K2: �CTKC2E) CUU�EKCV)F �KVJ VJ) �J? �
F)RVJ FKUVTK�WVK�2 �(K:Z ��Z 9JK?) VJ) HTCEVK�2U L<�L6
C2F L�O6�L6 �)T) T)?CVK�)?[ E�2UKUV)2V �)V�))2 [)CTUL
UVCVK�2U �(K:Z `� L�O6�L6 � >ZN>@ - >Z>Ab� L<�L6 �
>Z@�@ - >Z>�A�I VJ)T) �)T) R)TK�FU �J)2 VJ)[ UK:2K��
EC2V?[ K2ET)CU)F �T F)ET)CU)F 1�T) VJC2 2K2)H�?F ��)T
VJ) E�WTU) �H �2?[ C H)� FC[U �(K:Z b�Z 6JKU �CTKC2E) �CU
JK:J)T H�T �WT ��WVJ)T2 �E)C2 FCVC U)V VJC2 VJ�U) T)�
R�TV)F K2 RCUV UVWFK)U E�2FWEV)F CV �VJ)T ?CVKVWF)U
��1KVJ C2F PC�)T N�c��Z 6J) TC2:) �H L�O6�L6 K2 VJKU
UVWF[ )2E�1RCUU)U VJ) TC2:) :)2)TC??[ H�W2F CU �2)
1��)U HT�1 )WVT�RJKE E�CUVC? E�2FKVK�2U �L�O6�L6 �
>ZNA� V� 2)CT�E�CUVC? �CV)TU �L�O6�L6 � >ZN>� C2F
��UJ�T) V� �?K:�VT�RJKE U)CU �L�O6�L6 � >Z>`� F)TK�)F
HT�1 �1KVJ N��N�Z
OV VJ) �2U)V �H VJ) �?��1 K2 N��NI UW��UWTHCE) �J? �
1C�K1C�)T)1)CUWT)FI ECWUK2:L<C2FL�O6 HTCEVK�2U V�
FT�R H�WTH�?F HT�1 RT)��?��1 E�2FKVK�2U �(K:Z b�Z (T�1
VJKU K2KVKC? E�2FKVK�2I VJ)T) �)T) V�� E�1R)VK2: RT��
E)UU)U FWTK2: VJ) �?��1 VJCV ECWU)F L< C2F L�O6 HTCE�
VK�2U V� �WEVWCV)Z OU �CV)T E�?W12 �J? � E�2E)2VTCV)F
         
     
 
        
 
       
 
   
        
             
   
       
 
       
      




       
 
 
      
         
          
        
         
         
        
        
         
       
         
      
        
         
  
 
      
     







       
          
       
        
 
      
        
 
        
       
         
          
     
   




   
     
        
         
        
         
    
 
     
      
 
         
       
        





     
     
        
          
         
        
          
       
      
       
           
        
        
           
         
         
         
       
        
         
        
        
        
       
         
       
         
       
      
    
      
       
        
���A � ��1RCTKU�2 �)V�))2 EJ?�T�RJ[?? �K�1CUU C2F RT�FWEVK�KV[ H�T
VJ) T V�VC? �CV)T E�?W12 �L6 �U �6�I � H�T VJ) �TUV CVV)2WCVK�2 ?)2:VJ
�L< �U �<�I C2F . VJ) T)?CVK�2UJKR �)V�))2 L�O6 C2F V�VC? �CV)T
E�?W12 RT�FWEVK�KV[Z �?�R) ��� C2F K2V)TE)RV ��� RCTC1)V)TU HT�1 VJ)
�)UV��V ?K2) CT) K2E?WF)FZ 5CVC CT) HT�1 UVCVK�2U P C2F ' HT�1 N��N�
N��� �< � @@A�
C���) VJ) TCRKF?[ UJC??��K2: R[E2�E?K2) �/�?K2) C2F
�T)7 M)?K2 N��b� C2F RJ�V�CFCRVK�) K2ET)CU)U K2 E)??W?CT
RK:1)2VCVK�2 �EEWTT)F FW) V� ?���?K:JV E�2FKVK�2U
�KVJK2 VJ) �?��1 �/�?K2) N����I ��VJ L< C2F L�O6
HTCEVK�2U UV)CFK?[ K2ET)CU)FZ *K:J VWT2��)T TCV)U �/�?K2)
C2F �T)7 M)?K2 N��b� C2F F)ET)CU)F VWT�W?)2E) �/�?K2)
N���� C?U� K2ET)CU)F VJ) F��2�CTF �W� �H E)??UI FKU�
VTK�WVK2: C ?CT:)T HTCEVK�2 �H E)??U �)?�� VJ) �TUV �RVKEC?
F)RVJZ O?VJ�W:J VJ) F)RVJ �H VJ) )WRJ�VKE M�2)
F)ET)CU)F FWTK2: VJ) �?��1UI VJ) 2W1�)T �H �KC�?) E)??U
CV ?��)T ?K:JV ?)�)?U K2ET)CU)FI C2F VJ)T)H�T) C?U� K2�
ET)CU)F VJ) RT�R�TVK�2 �H RT�FWEVK�KV[ �)?�� VJ) �TUV
�RVKEC? F)RVJZ 6J)U) T)UW?VU JC�) K1R?KECVK�2U H�T T)1�V)
U)2UK2: �H �VJ)T JK:J?[ RT�FWEVK�) CT)CU K2 VJ) ��WVJ)T2
�E)C2 �KZ)Z /CT:K2C? +E)�'F:) ��2)U�I �KVJ K2ET)CU)F
CVV)2WCVK�2 CU �)?? CU K2ET)CUK2: UK2�K2: TCV)U ?)CFK2: V�
UK:2K�EC2V W2F)T)UVK1CV)U �H ��VJ RJ[V�R?C2�V�2 UVC2�
FK2: UV�E� C2F RT�FWEVK�KV[ K2 VJ)U) T):K�2UZ 5[2C1KEU
FWTK2: VJKU )�)2V K??WUVTCV) VJCV )�)2 �KVJK2 �?��1 E�2�
FKVK�2UI VJ) L�O6 HTCEVK�2 KU UW��)EV V� F[2C1KE EJC2:)U
VJCV CT) 2�V 2)E)UUCTK?[ RT)FKEVC�?)Z
6J) HTCEVK�2U �H L< C2F L�O6 V� L6 :)2)TC??[ F)�
ET)CU)F �J)2 RJ[V�R?C2�V�2 �?��1U �EEWTT)F CV VJ)
UVWF[ UKV)Z 9J)2 V�VC? K2V):TCV)F �J? � �CU ?)UU VJC2
1�@N>> 1: I VJ) UCV)??KV)��)K:JV)F F)RVJ E�2UKUV)2V?[
T)RT)U)2V)F N>3 �H VJKU V�VC?Z 6J) HTCEVK�2 �H L�O6�L6
F)E?K2)F UK:2K�EC2V?[ �O0�8OI � c >Z>@� V� CRRT��K�
1CV)?[ b3 �J)2 K2V):TCV)F �J? � )�E))F)F N>> 1: 1�@
�(K:Z cO�Z �K1K?CT �2FK2:U �)T) T)R�TV)F �[ /�T)?
�N��N� H�T V)1R)TCV) E�CUVC? )2�KT�21)2VUZ �WEJ )�)2VU
K2 VJKU UVWF[ �)T) )RKU�FKE C2F )�KF)2V V� �CT[K2:
F):T))U H�T ��VJ UVCVK�2U ��)T C?? A [)CTU �(K:Z b�Z
6C��2�1KE K2�W)2E) �2 �J? � FKUVTK�WVK�2
C2F �RVKEC? F)RVJU
+2ET)CU)U K2 VJ) L< C2F L�O6 HTCEVK�2U �)T) 1)CUWT)F
)�)T[ UW11)T �J)2 FKCV�1�F�1K2CV)F E�11W2KVK)U
�)T) T)R?CE)F �[ ET[RV�RJ[V)U �(K:Z b� /�?K2) C2F
�T)7 M)?K2 N��b� �?CWUVT)7 )V C?Z N��c�Z �T[RV�RJ[V) R�RW�
?CVK�2U �)T) C?�C[U H�W2F T)UVTKEV)F V� VJ) 2)CT�UWTHCE)
�CV)TU C2F K2KVKC??[ K2ET)CU)F VJ) RT�R�TVK�2 �H VJ) V�VC?
�CV)T E�?W12 �K�1CUU K2 L< C2F L�O6Z OU VJ) R)T�
E)2VC:) �H ET[RV�RJ[V)U K2ET)CU)FI VJ) C�)TC:) L�O6�L6
TCVK�U T�U) UK:2K�EC2V?[ C��WV �>3 HT�1 >Z>� V� >ZN�
�O0�8OI � c >Z>`� (K:Z cP�Z 9J)2 ET[RV�RJ[V)U �)T)
1�@UVK?? F�1K2C2V �KVJ �K�1CUU )�E))FK2: N>> 1: I
�J? � �CU 2� ?�2:)T E�2�2)F V� VJ) UWTHCE) �CV)TU C2F
VJ) L�O6�L6 C2F L<�L6 F)E?K2)F �U)) UVCVK�2 ' N��@�
N��A C2F N��A�N���� (K:Z b�Z
6J) VC��2�1KE K2�W)2E) �2 VJ) F)RVJ FKUVTK�WVK�2 �H
�J? � KU R)TJCRU VJ) 1�UV 2��)? �2FK2: �H VJKU UVWF[Z
9JK?) VJ) M�2CVK�2 �H �CTK�WU C?:C? :T�WRU �KVJK2 VJ)
�CV)T E�?W12 �CU F�EW1)2V)F ?�2: C:� �4[VJ)T C2F
*W?�WV N�b>�I VJ) K2�W)2E) �H VC��2�1[ �2 VJ) �J? �
FKUVTK�WVK�2 JCU T)E)K�)F ?KVV?) CVV)2VK�2Z 6J) T)EWTT)2V
F�1K2C2E) �H UWTHCE) ET[RV�RJ[V) R�RW?CVK�2U FWTK2:
VJ) UW11)T 1�2VJU UK:2K�EC2V?[ K2ET)CU)F VJ) RT�R�T�
VK�2 �H �J? � K2 VJ) WRR)T �CV)T E�?W12 C2F �CU T)�
UR�2UK�?) H�T VJ) JK:J)UV �CTKC�K?KV[ �KVJK2 C2F �)V�))2
[)CTUZ 6J) T)UVTKEVK�2 �H ET[RV�RJ[V)U V� VJ) UWTHCE)
�CV)TU KU VJ�W:JV V� �) FW) V� C E�1�K2CVK�2 �H VJ)KT
1�VK?KV[I C??��K2: VJ)1 V� T)UKUV �)TVKEC? 1K�K2: C2F T)�
1CK2 K2 VJ) )WRJ�VKE M�2)I C2F VJ)KT CRRCT)2V RT)H)T)2E)
H�T ?��)T UC?K2KV[ )2�KT�21)2VU �/�?K2) )V C?ZI K2 RT)UU�I
�JKEJ )�R?CK2U VJ)KT JK:J E�2E)2VTCVK�2U FWTK2: VJ)
UW11)T 1�2VJU �J)2 VJ)T) KU UK:2K�EC2V 1)?V�CV)T K2�
RWV K2V� VJ) E�CUVC? T):K�2U �H VJ) O2VCTEVKE �)2K2UW?CZ
6J) K1R?KECVK�2U �H VC��2�1[ V� T)1�V) U)2UK2: CR�
R?KECVK�2U JC�) T)E)K�)F ?KVV?) CVV)2VK�2Z 6JKU KU RTK1CT[
FW) V� VJ) FK�EW?V[ �H �RVKEC??[ FKUVK2:WKUJK2: �)V�))2
RJ[V�R?C2�V�2 :T�WRU ��CT�)T )V C?Z N����Z �?CWUVT)7
)V C?Z �N��c�I J��)�)TI SWC2VK�)F C V��H�?F EJC2:) K2
�GI VJ) RJ�V�U[2VJ)VKE ET�UU U)EVK�2 �/�T)? N��N�I
CU C T)UW?V �H UJKHVU K2 VJ) RJ[V�R?C2�V�2 E�11W2KV[
E�1R�UKVK�2 C2F UVT)UU)F VJ) K1R�TVC2E) �H VC��2�1[
�J)2 F)TK�K2: RT�FWEVK�KV[ C?:�TKVJ1U HT�1 �K�1CUU
)UVK1CV)UZ �T[RV�RJ[V)U R�UU)UU RJ[E��K?KRT�V)K2U
�)KVJ)T RJ[E�E[C2K2 �T RJ[E�)T[VJTK2� 4��C2 N����I
�JKEJ C�U�T� K2 VJ) :T))2��TC2:) �C�)?)2:VJUZ 6J)U)
�CV)T�U�?W�?) RK:1)2VU CT) UJCT)F �KVJ �2?[ �2) �VJ)T
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=2== 0.5





























A Chlorophyll g (mg m-2)
B % Cryptophyte Biomass
���A � (TCEVK�2 �H V�VC? �J? � �KVJK2 VJ) WRR)T CVV)2WCVK�2 ?)2:VJ
� a��P� b�Sb�P�B���� ��<P�� C2F UCV)??KV)��)K:JV)F �K�1CUU � a��P� b�Sb�P�B
����P� ��<P� H�T UVCVK�2U P C2F ' HT�1 N��N�N���Z (TCEVK�2U �H VJ)
V�VC? �J? � CT) ��)T?CKF �2 VJ) E�2V�WTU HT�1 (K:Z A �H �J? � CU C
HW2EVK�2 �H �RVKEC? F)RVJUZ K��b/ �SS�E� T)RT)U)2V VJ) R)TK�FU �J)2
ET[RV�RJ[V)U CEE�W2V)F H�T 1�T) VJC2 `>3 �H VJ) V�VC? �J? �Z 6J)
RT)U)2E) �H KE) KU K2FKECV)F �[ ���b�P� ��S� �N��A�N����
RJ[V�R?C2��2 :T�WRI E[C2��CEV)TKCZ �K2E) E[C2��CEV)�
TKC CT) UECTE) K2 VJ) ��WVJ)T2 �E)C2 �9CV)T�WT[ )V C?Z
N��c�I ET[RV�RJ[V)U 1C[ �) FKUVK2:WKUJC�?) HT�1 �VJ)T
RJ[V�R?C2�V�2 :T�WRU WUK2: K2��CV)T �RVKEC? U)2U�TU
C2FL�T VJ) 2)� :)2)TCVK�2 �H JK:J)T UR)EVTC? T)U�?WVK�2
U)2U�TU �KZ)Z �)C9+(�I /�5+��Z �K�)2 VJKUI ET[RV��
RJ[V)�K2FWE)F EJC2:)U K2 VJ) F)RVJ FKUVTK�WVK�2 �H �J? �
C2F RJ�V�U[2VJ)VKE ECRCEKV[ ��?CWUVT)7 )V C?Z N��c� 1C[
�) F)V)EVC�?) C2F VJ)KT W2KSW) )�)EV �2 �K�1CUU FKUVTK�
�WVK�2 K2E�TR�TCV)F K2V� )�KUVK2: C?:�TKVJ1U V� 1�T)
CEEWTCV)?[ CUU)UU K2V):TCV)F �CV)T E�?W12 �K�1CUU C2F
RT�FWEVK�KV[Z
��2E?WUK�2U
9JK?) VJ)T) CT) �WVUVC2FK2: V)EJ2KEC? KUUW)U V� T)U�?�)
K2 2)CTUJ�T) �CV)TU H�T T)1�V) U)2UK2:I UWEJ CU ?C2F�
�E)C2 K2V)THCE)U �)UR)EKC??[ K2 JK:J�?CVKVWF) U2��� C2F
KE)�E��)T)F CT)CU �KVJ JK:J C?�)F��I VJ) �C?1)T PCUK2
�CV)TU CT) RT)F�1K2C2V?[ �CU) + �CV)TUI 1C�K2: VJKU
CT)C UWKVC�?) H�T E�CUVC? T)1�V) U)2UK2: CRR?KECVK�2UZ
5)URKV) VJ) ?CT:) V)1R�TC? �CTKC�K?KV[ K2 �J? � FWTK2: VJ)
:T��K2: U)CU�2I VJ) �J? � HTCEVK�2U K2 VJ) WRR)T )W�
RJ�VKE M�2) �)T) T)?CVK�)?[ UVC�?) C2F 1�UV �H VJ) �CTK�
C�K?KV[ E�W?F �) )�R?CK2)F )KVJ)T �[ �?��1 R)TK�FU C2FL
�T VJ) CRR)CTC2E) �H 2)CT�UWTHCE) ET[RV�RJ[V) R�RW?C�
VK�2UZ 6JKU UVWF[ RT��KF)U SWC2VK�ECVK�2 �H VJ)U) U�WTE)U
���A 6 T 6J) HTCEVK�2 �H �J? � �KVJK2 VJ) UCV)??KV)��)K:JV)F F)RVJ CU C
HW2EVK�2 �H V�VC? K2V):TCV)F �J? �Z �J? � RT��?)U HT�1 C?? UVCVK�2U C2F
[)CTU CT) �K22)F K2 UK� K2V)T�C?U �< � @@A�Z � 6J) HTCEVK�2 �H �J? �
�KVJK2 VJ) UCV)??KV)��)K:JV)F F)RVJ CU C HW2EVK�2 �H VJ) R)TE)2V
E�2VTK�WVK�2 �H ET[RV�RJ[V)U V� VJ) V�VC? �K�1CUUZ +2E?WF)F CT) VJ)
2W1�)T �H RT��?)U C2F VJ) UVC2FCTF )TT�T H�T )CEJ K2V)T�C?Z
�K:2K�EC2E) �O0�8OI � c >Z>`� �)V�))2 K2V)T�C?U K2 ��VJ RC2)?U
KU K2FKECV)F �[ ���PS��/�
         
      
      
         
          
            
          
            
          
            
        
         
         




          
          
         
          
        
 
         
      
 
         
         
     
           
 
 
   
 
      
        
    
          
       
       
      
          
        
       
        
         
          
 
         
       
           
        
         
        
 
         
         
       
         
    
         
        
        
      
          
     
        
          
      
  
 
       
        
        
      




      
         
         
      
  
 
        
         
          
        
     
            
          
 
          
      
  
         
        
       
   
         
       
        
     
         
         
     
        
         
 
            
        
       
     
          
        
   
           
       
          
        
 
          
         
         
 
          
      
           
      
         
          
         
        
       
          
        
     
         
        
        
        
 
         
         
        
      
�H �CTKC�K?KV[ C2F K??WUVTCV)U VJ) 2))F V� E�2UKF)T RJ[�
V�R?C2�V�2 E�11W2KV[ E�1R�UKVK�2 K2 HWVWT) T)1�V)
U)2UK2: )��TVU K2 VJ) ��WVJ)T2 �E)C2Z
TbCP�1a�F����P�7 PZ P�EMCTI 0Z P�WEJ)TI 6Z 5K)1I 6Z '�)2UI
PZ ��?F)2I �Z *C2F?)[I 4Z ,��K2)I *Z /CV?KE�I 6Z 0)��)T:)TI
�Z 4�??I <Z �)[F)?I <Z �EJ)RR)I �Z �EJ��)?FI ,Z �VC2FKUJI PZ �W?�
?K�C2I 6Z 9)UV)T�)TT[ C2F VJ) O�O R)TU�22)? CT) CE�2��?)F:)F H�T
VJ)KT VKT)?)UU CUUKUVC2E) K2 E�??)EVK�2 �H VJ) �)?F FCVCZ 9) C?U� VJC2�
4Z PKFK:CT) C2F /Z �2FTWU)� H�T RT��KFK2: *��� RK:1)2V UVC2�
FCTFUZ *Z �?CWUVT)7 C2F �Z �EJ��)?F :C�) :)2)T�WU?[ �H VJ)KT VK1) V�
RT��KF) �C?WC�?) K2UK:JVUI FKUEWUUK�2I C2F E�11)2VUZ 9) C?U�
VJC2� 4Z 8CK??C2E�WTVI �Z *�?1�*C2U)2I C2F C2 C2�2[1�WU T)�
�K)�)T H�T VJ)KT E�2UVTWEVK�) E�11)2VUZ 6JKU UVWF[ �CU UWRR�TV)F
�[ 0CVK�2C? �EK)2E) (�W2FCVK�2 :TC2V 5�� �>��>NN@c V� PZPZ
�T)7 M)?K2Z
����I�����
OTTK:� <4I /E�?CK2 �4I (KT)UV�2) ,<I �W??K�C2 �9I ��1KU� ,�
�N���� O E�1RCTKU�2 �H ���� C2F �< ���C RK:1)2V E�2E)2VTC�
VK�2U K2 VJ) ��WVJ)T2 �E)C2Z 0O�O 6)EJ /)1� N>�`bb�A>�A�
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